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Een groot deel van ons gedrag wordt niet willekeurig
gestuurd, maar wordt bepaald door emoties. Emotioneel
gedrag, zoals vluchten, vechten, schreeuwen en voort-
planten is noodzakelijk voor het overleven van het
individu en de instandhouding van de soort. De gebieden
in het centrale zenuwstelsel die betrokken zijn bij het
tot stand brengen van dit onwillekeurige, emotionele
gedrag worden ondergebracht in het zogenoemde
Emotioneel Motorisch Systeem. Het periaquaductale
grijs (PAG), een grote hoeveelheid neuronen die het
aquaduct van Silvius in de middenhersenen omgeeft,
speelt een centrale rol binnen dit emotioneel motorisch
systeem. Het PAG is verantwoordelijk voor de uit-
eindelijke integratie van de afzonderlijke componenten
van overlevingsgedrag. Zo regelt het PAG tijdens de
voortplanting niet alleen de paringshouding, maar
produceert het ook de noodzakelijke veranderingen in
bloeddruk en pijndrempel.
Dit proefschrift heeft als doel de sensorische en
motorische baansystemen te beschrijven in de hersen-
stam en het ruggemerg waarmee het PAG voort-
plantingsgedrag regelt. Deze baansystemen zijn licht-
en elektronenmicroscopisch zichtbaar gemaakt door
middel van zogenaamde neuronale tracers. Nadat deze
in het zenuwstelsel zijn geïnjecteerd, worden ze door
zenuwweefsel opgenomen en getransporteerd van
zenuwvezel naar cellichaam (retrograad transport) en/
of van cellichaam naar het uiteinde van de zenuwvezel
(anterograad transport).
Voor de integratie van het paringsgedrag heeft het PAG
informatie over de voortplantingsorganen nodig. Deze
informatie komt via de n. pelvicus en n. pudendus het
lumbosacrale ruggemerg binnen en bereikt vervolgens,
voor een belangrijk deel via directe verbindingen, het
PAG. Het eerste hoofdstuk beschrijft hoe lumbosacrale
neuronen naar het PAG projecteren en laat zien dat deze
kunnen worden onderverdeeld in drie groepen. De eerste
en grootste groep lumbosacrale cellen die naar het PAG
projecteert, is gelegen in de ruggemergsegmenten L7-
S3 en bestaat uit kleine, ovale en fusiforme neuronen.
De groep strekt zich uit van het dorsolaterale deel van
lamina I in L7, langs het laterale deel van de dorsale
hoorn in S1 naar lamina V in S2. Sommige van deze
neuronen in het laterale deel van S2 vormen clusters
met een interval van ± 230 µm. De ligging van deze
groep en van de clusters overlapt in grote mate met het
eindigingsgebied van vezels afkomstig van de n. pelvicus
en n. pudendus. In de middenhersenen vormt het mediale
deel van het laterale PAG de belangrijkste eindigings-
plaats van deze eerste groep. De locatie van deze groep
cellen duidt erop dat ze van belang is voor de mictiereflex
en het voortplantingsgedrag. De veel kleinere, tweede
en derde groep spelen mogelijk een rol bij agressief
gedrag en de controle van pijn.
Studies waarbij gestimuleerd of gelaedeerd is, hebben
aangetoond dat het PAG essentieel is voor de motorische
component van onder andere vocalisatie (het produceren
van geluid) en paringsgedrag. Voor vocalisatie zijn
specifieke projecties van het PAG naar de nucleus retro-
ambiguus (NRA) van belang. De NRA is een lang-
gerekte, compacte groep premotor-interneuronen
gelegen op de overgang tussen ruggemerg en hersen-
stam, die vervolgens naar de motorneuronen van de
stemband- en de uitademingsspieren projecteert. De
NRA bleek echter ook te projecteren naar motor-
neuronen in het lumbosacrale ruggemerg, die been-
spieren innerveren. Om een uitspraak te kunnen doen
over de functie van deze verbindingen, was het nood-
zakelijk de lumbosacrale motorneurongroepen te
Figuur 1    Schema van de sensorische en motorische banen
in het ruggemerg en de hersenstam die verantwoordelijk zijn




























































identificeren waarop de NRA vezels eindigden. In
Hoofdstuk 2 wordt daarom de locatie van de motor-
neurongroepen van 50 verschillende spieren van de
achterpoot, bekkenbodem en lage rug in de kat be-
schreven. Een nieuwe methode werd ontwikkeld om de
resultaten van verschillende experimenten te kunnen
vergelijken, ondanks de variaties in grootte en segmen-
tale organisatie tussen de verschillende dieren. De
resultaten laten zien dat de locatie van de groepen
motorneuronen van de achterpoot en de bekkenbodem
onderling constant blijft. Door deze vinding werd het
mogelijk om een gedetailleerd overzicht van de ligging
van de motorneuronen in het lumbosacrale ruggemerg
te maken.
De hoofdstukken 3, 4 en 5 hebben betrekking op de
verbindingen van de NRA naar het lumbosacrale
ruggemerg. In Hoofdstuk 3 worden deze beschreven in
de niet-krolse vrouwelijke kat. De axonen van de
interneuronen in de NRA die naar het lumbosacrale
ruggemerg projecteren, bereiken dit via de contralaterale
witte stof, terwijl cellen gelegen naast de NRA
ipsilateraal projecteren. De NRA-vezels eindigen in
specifieke groepen motoneuronen die spieren van de
achterpoot (m. iliopsoas, m. adductor longus en de
hamstrings), de lage rug (mm. multifidi, m. longissimus
medialis en de proximale staartspieren) en bekkenbodem
innerveren. Deze combinatie van spieren leidde tot het
concept dat de verbindingen van het PAG via de NRA
naar lumbosacrale motorneuronen ten grondslag liggen
aan het receptief gedrag van de vrouwelijke kat.
In Hoofdstuk 4 worden de verbindingen van de NRA
naar het lumbosacrale ruggemerg beschreven in de
mannelijke kat. Ook hier blijkt dat de NRA naar
specifieke groepen lumbosacrale motorneuronen pro-
jecteert. Er bestaan echter enkele verschillen. In
vergelijking tot de vrouwelijke kat zijn de projecties naar
de motorneuronen van de m. biceps femoris anterior en
de m. adductor longus in de mannelijke kat sterker, maar
naar de motorneurongroepen van de m. iliopsoas en de
m. semitendinosus zwakker. Deze verschillen duiden
erop dat de verbindingen van de PAG via de NRA naar
lumbosacrale motorneuronen niet alleen  verantwoor-
delijk zijn voor receptief gedrag in de vrouwelijke kat,
maar ook voor de paringshouding van de kater
(mounting).
In tegenstelling tot katers vertonen vrouwelijke katten
alleen paringsgedrag wanneer ze in oestrus (krols) zijn,
dat wil zeggen wanneer er voldoende van het vrouwelijk
geslachtshormoon oestrogeen aanwezig is. Blijkbaar zijn
alleen dan de verbindingen van de NRA naar het
lumbosacrale ruggemerg functioneel.
Met behulp van zowel licht- als electronenmicros-
copische technieken wordt in Hoofdstuk 5 de vraag
beantwoord  of oestrogenen inderdaad een effect hebben
op deze verbinding. Lichtmicroscopisch blijkt de
dichtheid van NRA-axonen in de groepen motor-
neuronen van de achterpoot hoog te zijn in krolse en
laag in niet- krolse katten. Dergelijke verschillen werden
niet gevonden in de rubrospinale baan, die een rol speelt
bij de willekeurige aansturing van de spieren van de
ledematen. Bij electronenmicroscopisch onderzoek van
de NRA- projectie naar de motorneuronen van de m.
semimembranosus bleken er bijna negen keer zoveel
gelabelde NRA-eindigingen in krolse dan in niet-krolse
katten te zijn. Bovendien waren in deze motorneuron-
groep in krolse katten groeiconussen aanwezig die
onderdeel uitmaakten van NRA-axonen. Dit bleek niet
het geval te zijn voor niet-krolse katten. Deze bevin-
dingen tonen aan dat oestrogenen de eindigingen van
een afdalende baan in het ruggemerg van volwassen
katten kunnen laten uitgroeien en stellen daarmee de
centrale controle van paringsgedrag in een geheel nieuw
perspectief.
De resultaten van deze hoofdstukken zijn samengebracht
in een overzicht van de baansystemen in het ruggemerg
en de hersenstam die een rol spelen bij paringsgedrag
(zie Fig. 1). Bij de vrouwelijke kat kan dit gedrag worden
opgewekt door specifieke stimuli zoals het prikkelen van
de flanken, het perineum of de vagina. Deze informatie
komt het centrale zenuwstelsel binnen ter hoogte van
het lumbosacrale ruggemerg en wordt direct doorge-
zonden naar het PAG. Het PAG stuurt vervolgens, via
interneuronen in de NRA, motoneuronen aan van de
spieren die bij het paringsgedrag betrokken zijn. Volgens
dit concept is het receptieve gedrag van de kat gebaseerd
op specifieke verbindingen binnen het centrale zenuw-
stelsel. De wisselende sterkte (plasticiteit) van dit baan-
systeem bepaalt het uiteindelijke effect ervan.
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